










RESUMEN  ∙ La diversidad taxonómica y funcional de  las comunidades de aves está determinada por  la distribución
espacio‐temporal y la densidad de las poblaciones de las especies que las integran. La diversidad puede variar según el
gradiente de elevación, en general al aumentar la elevación se reduce la riqueza de especies, como es el caso en algu‐












































forma de  representar  los  patrones  estructurales  de
las  comunidades  es  la  diversidad,  la  cual  se  define
como el número de especies y las abundancias pobla‐





dad  con  relación  a  su  diversidad.  Esta  teoría men‐
ciona  que  factores  bióticos,  como  son  las
interacciones (i.e., competencia) y abióticos como  la
temperatura y precipitación (i.e., filtros ambientales),
generan  barreras  en  la  distribución,  la  densidad




El  análisis  de  la  diversidad  funcional  basado  en
rasgos  funcionales  (e.g., morfológicos,  fisiológicos  y
ecológicos), permite poner a prueba estos dos enfo‐
ques  (i.e.,  biótico  y  abiótico)  de  nicho  ecológico
(McGill et al. 2006, Lebrija‐Trejos et al. 2010, Graham
et al. 2012). La diversidad funcional ha sido propuesta
como  la  clave para entender  la  relación entre  la di‐
versidad,  la estructura de  las comunidades y el  fun‐
cionamiento  de  los  ecosistemas  (Naeem  &  Wright
2003). 
Los colibríes (Trochilidae) han sido un modelo de
estudio  para  investigar  patrones  y  procesos  que





reportan  que  la  riqueza  y  abundancia  de  las  espe‐
cies  de  colibríes  disminuye  en  altas  elevaciones
(2000–6000 m s.n.m.) con temperaturas bajas  (‐5 °C
en  promedio)  y  vegetación  de  montaña  como
bosques mesófilos;  además  del  incremento  del  uso






s.n.m.)  como  selvas  secas  y  húmedas,  la  riqueza  y
abundancia de especies, así como  la diversidad  fun‐
cional  y  la  especialización  aumenta  (Dobzhansky
1950,  Inouye 1978). En estas comunidades de zonas
bajas  los  rasgos  funcionales  de  los  organismos  pre‐
sentan una alta variación, considerándose a  la com‐
petencia  como  el  mecanismo  que  estructura  las






cales  el  mayor  pico  de  floración  de  las  plantas
visitadas  por  los  colibríes  ocurre  principalmente
durante  la temporada seca (Stiles & Wolf 1979, Ariz‐
mendi & Ornelas 1990, Buzato et al. 2000). Ante este
efecto  estacional  en  el  ambiente,  se  observa  una
superposición entre los picos de floración de las plan‐
tas,  la presencia de nuevas especies de colibríes o el
incremento  de  individuos  de  especies  locales  por









En  este  estudio  se  evaluó  la  estructura  espacio‐
temporal  de  tres  comunidades  de  colibríes  en  tres
diferentes  elevaciones,  cuantificando  la  diversidad
taxonómica y funcional, así como  la densidad pobla‐
cional de  las especies en  la Reserva de  la Biosfera El
Triunfo, Chiapas, México. Con base en estudios pre‐
vios  (Dalsgaard  et  al.  2009, Maglianesi  et  al.  2015)














de  la Biosfera  El  Triunfo,  que  se  localiza  en  la  por‐






dio  comprende  selva  baja,  vegetación  secundaria,
potreros y cafetales en una elevación de 300 a 1000
m  s.n.m.;  la  selva  media  y  vegetación  secundaria
forma parte del rango de 1200 a 1600 m s.n.m. y el
bosque mesófilo de montaña de  los 1650 a 2500 m
s.n.m.  (Figura  1),  este  último  considerado  como  el
ecosistema forestal más amenazado en México (Long
&  Heath  1991,  Rojas‐Soto  et  al.  2012).  El  clima  es





dio  se  registran  tres  temporadas:  secas  (enero–
mayo), lluvias (junio–octubre) y post‐lluvias (noviem‐
bre–diciembre)  la  cual  se  caracteriza  por  presentar





Diversidad  taxonómica  y  densidad.  El  trabajo  de
campo  se  realizó  de  febrero  de  2015  a  marzo  de
2016, en tres sitios de muestreo con diferentes eleva‐
ciones: El Paval (elevación baja; 300–1000 m s.n.m.),
Cañada  Honda  (elevación  media;  >  1000–2000  m







rada.  Decidimos  utilizar  la  técnica  de  transectos,
debido  a  que  de  esta  forma  se  registra  un mayor
número de  individuos a  lo  largo del transecto,  inclu‐
yendo  los  parches  de  floración.  La metodología  de
puntos de conteo, puede resultar en la subestimación
de la densidad de los colibríes si los parches de flora‐
ción en donde  se  concentran  los  individuos quedan
fuera  de  los  puntos.  El muestreo  en  transectos  es






tres  temporadas  (seca,  lluvias  y  post‐lluvias)  para
cada una de las elevaciones. Las temporadas de secas,
lluvias  y  post‐lluvias,  se  establecieron  con  base  en
datos  históricos  de  precipitación  (CONAGUA  2016).
Los recorridos se iniciaron al amanecer de las 07:30 a





















funcional de  la  comunidad de  colibríes,  se utilizó  la
abundancia de las especies como el número total de
individuos por elevación de los nueve transectos y los
rasgos  morfológicos  de  cada  especie:  culmen
expuesto en mm, curvatura del pico en grados y masa
corporal en g. Las medidas morfológicas de las espe‐
cies  se  obtuvieron  de  individuos  colectados  en  la
Reserva de la Biosfera El Triunfo y depositados en  la
Colección  Zoológica Regional  (n  =  75),  así  como  de




ral  del  estado  de  Chiapas  (n  =  79;  SEMAHN  2016).
Debido  a que no obtuvimos  información para  Lam‐
prolaima  rhami  y Heliomaster  constantii provenien‐








en  la  base  de  datos  del  proyecto Monitoreo  Bioló‐
gico, por lo que se les asignó el valor promedio de la




El  rasgo  curvatura  del  pico  de  los  colibríes,  se
obtuvo mediante el método propuesto por Temeles


















(IBM  2012).  Este  valor de R  se define  como  la pro‐












(P < 0,05), por  lo que el error  fue bajo  (0,03–0,07).
Por  lo  tanto, consideramos que  los datos analizados
fueron  confiables  para  el  análisis  de  la  diversidad
funcional.
Análisis de datos. Para evaluar si el número de espe‐
cies  de  colibríes  registrado  durante  el  estudio  fue
representativo de las comunidades en cada elevación
y  temporada,  se  realizaron  curvas  de  rarefacción
basada  en  el  número  de  individuos  (Chao  &  Jost
2012).  Los  análisis  de  completitud  de  la  muestra
se  calcularon  usando  el  software  iNEXT  (interpola‐
ción/extrapolación)  que  se  encuentran  disponible
en http://chao.stat.nthu.edu.tw/blog/softwaredown‐
load/.  La  riqueza  total  de  especies  o  diversidad  de
orden q = 0 se estimó utilizando el estimador Chao1
no  paramétrico  para  las  elevaciones  y  temporadas
(Hill 1973, Colwell et al. 2012). Se calculó el número
efectivo de especies qD = (∑Si = 1 piq)1/(1‐q) (Jost 2006), qD =













zando  el  programa  Species  Diversity  and  Richness
Versión 4  (Seaby & Henderson 2006). A  través de  la
técnica  de  bootstrap  (Efron  1987)  obtuvimos  las














de  individuos/km2),  se  realizó  con  el  programa Dis‐
tance 6,0 (Thomas et al. 2010). Debido a que  la pro‐
babilidad de detección de  los  individuos no es  igual,
el programa Distance utiliza la distribución de las dis‐
tancias  de  los  individuos  con  respecto  al  transecto,
para modelar  la  probabilidad  de  detección.  Esto  lo
realiza mediante una relación inversa entre la proba‐






en  el  análisis  de  la  función  clave  Half‐normal,  que
determina  que  la  detección  de  los  organismos
decrece conforme se incrementa la distancia respecto
al transecto (Thomas et al. 2010). Se utilizaron Mode‐
los  Lineales  Generalizados  Mixtos  con  distribución
Poisson y con  la  función  liga  log, para determinar  la






discreta y por efecto de  la aritmética  se  transforma














La  diversidad  funcional  de  las  comunidades  de
colibríes para cada elevación se calculó con dos com‐
ponentes de  la composición de  los rasgos morfológi‐
cos. El primero  fue el  valor medio ponderado de  la
comunidad (CWM), el cual se calcula para cada rasgo
utilizado a través de la media de los valores de los ras‐
gos  a  nivel  comunidad,  esta media  se  pondera  con
base en la abundancia relativa de las especies (Díaz et






de  los valores de  rasgo de  la especie  (Villéger et al.
2010);  divergencia  funcional  (FDiv)  que mide  cómo
las abundancias de las especies difieren del centro del
espacio funcional (Villéger et al. 2010). La divergencia
es baja  cuando  las especies más abundantes  tienen
rasgos  funcionales  cercanos  al  centro  del  rango  de
rasgos funcionales. En cambio, una alta divergencia se
debe a que las especies más abundantes tienen valo‐
res  de  rasgos  funcionales  extremos  (Villéger  et  al.
2008) y la especialización funcional (FSpe) mide la dis‐
tancia relativa de los rasgos funcionales de la comuni‐






















donde  Lampornis  viridipallens  fue  la  especie  más
abundante en  la comunidad y  la elevación baja pre‐
sentó 10 géneros en 11 especies de colibríes. Los gé‐
neros  Campylopterus  y  Lampornis  presentaron  dos
especies cada género.
Del  total  de  especies  de  colibríes  registradas,
cinco presentaron una distribución amplia en todo el
rango  de  elevación,  una  especie  se  observó  única‐
mente en la elevación baja (Anthracothorax prevostii)




se observaron en una  sola  temporada;  Eugenes  ful‐
gens en  la  temporada de  secas, L. amethystitnus en
lluvias y Lophornis helenae en post‐lluvias. La tempo‐
rada  de  post‐lluvias  presentó  el  mayor  número  de
géneros de colibríes (n = 14) en 15 especies, en donde
Saucerottia beryllina  fue  la especie dominante de  la
comunidad. Por  el  contrario,  el número de  géneros
fue menor en la temporada de lluvias (n = 6) donde el
número de especies disminuyó en un 53% con 8 espe‐
cies,  y  donde  Lampornis  viridipallens  presentó  el
mayor número de individuos.
De  acuerdo  con  las  curvas  de  acumulación  de
especies  para  las  tres  elevaciones  y  temporadas  se
registró entre el 97 y 99% de  las especies esperadas

















alta  tienen  el  58,4  y  37,6 %  respectivamente  de  la
diversidad de colibríes que tiene  la elevación media.
La similitud de especies fue mayor entre las elevacio‐
nes media‐baja  (10  especies  compartidas,  similitud
de  51,1%)  y menor  entre  las  elevaciones  extremas
alta‐baja (5 especies compartidas, similitud de 4,3%).




dad  de  colibríes  que  tiene  la  temporada  de  post‐
lluvias. Los valores de diversidad obtenidos no fueron
significativamente  diferentes  entre  las  temporadas
(H2  =  5,06,  P  =  0,07).  La  similitud  de  especies  fue
mayor  entre  las  temporadas  de  secas  y  post‐lluvias
(14  especies  compartidas,  similitud  de  64,2%)  y
menor entre  las  temporadas  secas y  lluvias  (6 espe‐
cies compartidas, similitud de 43%). 
La  densidad  promedio  total  de  individuos  fue
mayor  en  la  elevación  media  (promedio  =  504,8;
Intervalo  de  Confianza  (IC95%)  =  390,9–651,8  ind./
km2). Mientras que en  la elevación alta  la densidad
fue menor  (promedio  =  393,5;  IC95%  =  287,8–538)
ind./km2 así como para la elevación baja (promedio =
334,4;  IC95% = 247,9–451,1)  ind./km2 (Figura 2). Sin
embargo,  no  hubo  diferencias  significativas  en  las



















La  mayor  densidad  promedio  de  individuos  de
colibríes  a  nivel  comunidad  se  registró  durante  la
temporada  de  secas  (promedio  =  429,5  ind./km2;
IC95%  =  357,3–516,3) mientras  que  en  lluvias  (pro‐
medio = 297,7 ind./km2; IC95% = 214,8–412,7) y post‐
lluvias  (promedio  =  283,9,  IC95%  =  203,9–396,8)  se
tuvo  la menor densidad. Sin embargo, estas diferen‐
cias no  resultaron  ser estadísticamente  significativas
(F2,551 = 0,15, P = 0,86; Apéndice 3: Valores comple‐









su  densidad  promedio  fue  de  193,2  (IC95%  =
94,4–395,2)  ind./km2,  en  lluvias  117,4  (IC95%  =
64,8–212,6) ind./km2, y en post‐lluvias 79,8 (IC95% =
34,2–185,8)  ind./km2  (Figura  3).  Por  otro  lado,  la
especie  que  presentó  la menor  densidad  entre  las








densidad  y  análisis  estadísticos).  La  única  especie
migratoria registrada en este estudio fue Archilochus









Apéndice  5).  Los  valores  de  los  rasgos  funcionales
entre  las  elevaciones  solamente  fueron  diferentes
para  la masa corporal, donde  la elevación alta fue la




ciones.  Asimismo,  la  curvatura  de  los  picos  de  los
colibríes entre  las elevaciones tampoco mostró dife‐
rencias ya que  todas  las especies presentaron picos
rectos  (Tabla  1).  Los  componentes  de  la  diversidad
















vaciones  altas.  Para  los  valores  de  la  diversidad
funcional,  estos  fueron  similares  entre  elevaciones,
pero  la  especialización  fue  mayor  en  elevacio‐
nes media  y  baja,  y  la  divergencia  en  la  elevación
media. 
Distribución, diversidad  taxonómica y densidad.  La








nes  altas  y  bajas,  pueden  resultar  en  una  mayor
diversidad  en  elevaciones  medias,  como  ha  sido
reportado en otros estudios (Sanders 2002, Bhattarai
& Vetaas 2003, Carpenter 2005, Herzog et al. 2005,
Dalsgaard  et  al.  2009).  La  elevación  media  es  un
punto de  interacción de diferentes  tipos de vegeta‐













en  su  capacidad de dispersión  logrando distribuirse
ampliamente  en  todo  el  gradiente  (Terborgh  1977,









Estudios  sobre  la  estimación  de  la  densidad  de
colibríes  son  importantes  para  determinar  la  varia‐
ción y dinámica de  las poblaciones en el tiempo y el
espacio. Sin embargo, esta información ha sido escasa
y  solamente  se  presenta  información  de  algunas
especies de colibríes por medio de puntos de conteo
(Martínez‐Morales 2007). La mayoría de  los estudios
que  estiman  el  tamaño  de  las  poblaciones  de  coli‐









2010). Asimismo,  las  estimaciones  de  densidad  con
transectos  de  ancho  variable  reportan  un  mayor




los  recursos  florales y con ello  la distribución de  los








ubica  dentro  de  su  área  de  endemismo,  y  quizás  a
esto se deba su abundancia  (Howell & Webb 1995).
Durante este estudio, Lampornis viridipallens debido







mesófilos  de  montaña  y  bosques  de  pino‐encino
(Stotz  et  al.  1996,  Bleiweiss  1998).  A  pesar  de  su
abundancia, esta especie es vulnerable por su restric‐
ción  a  bosques  mesófilos  de  montaña,  ambientes
altamente amenazados (Sekercioglu 2007, Rojas‐Soto
et al. 2012, Sekercioglu 2012).





Rasgos funcionales  Elevación   Media  E.E.  Β (intercepto)  Valor de t  P 
Masa corporal (gramos)  Alta  5,36         
  Media  4,73  0,27  ‐0,63  ‐2,32  0,05 
  Baja  4,53  0,27  ‐0,82  ‐3,05  0,02 
Culmen expuesto (mm)  Alta  20,73         
  Media  22,04  0,95  1,31  1,37  0,22 
  Baja  20,18  0,95  ‐0,55  ‐0,58  0,5 
Curvatura del pico (grados)  Alta  0,001         
  Media  0,002  0,0009  0,001  1,39  0,2 




duos  fueron  hembras.  Esta  observación  responde  a
las diferentes rutas de migración o tiempos de migra‐
ción que  varían entre  sexos.  Las aves migratorias al
incorporarse  a  una  comunidad  de  aves  residentes
pueden  reestructurar  las  dinámicas  que  se  presen‐
taban y con ello  incidir en  la diversidad de especies
y  parámetros  como  la  densidad  y  la  funcionalidad
de  una  comunidad  (Arizmendi  &  Ornelas  1990,
Ramos‐Robles et al. 2016). Las especies migratorias,
aunque  pueden  ser  vulnerables  por  la  fragmenta‐
ción  en  las  áreas  de  migración  (Chapman  et  al.
2011); también pueden presentar cierta plasticidad al
utilizar  ambientes  modificados  y  ser  especies  ge‐
neralista  en  el  uso  de  los  recursos  (Parrish  2000).
Sin  embargo,  hay  que  analizar  cuál  es  el  efecto
que estos  cambios ambientales están generando en
las  comunidades  de  colibríes.  Lo  anterior,  podría
explorarse  a  través  del  análisis  de  la  disponibilidad
del  néctar  en  plantas  con  diferentes  síndromes  flo‐
rales de  especies nativas e  introducidas  y  los  artró‐
podos  que  consumen.  Estas  variables  nos  propor‐
cionarían  información  sobre  los  factores  que  con‐
tribuyen  a  la distribución  y estructura de  las  comu‐











se  encuentra  fuertemente  ligada  a  la disponibilidad
de sus recursos alimenticios, tiene un impacto en los
patrones de diversidad y densidad de  las comunida‐







menticio  entre  temporadas  (Jiménez  et  al.  2012).
Algunas  especies  territoriales  de  la  comunidad
podrían  defender  parches  florales  por más  de  una
temporada al año (Temeles & Kress 2010, Jiménez et
al. 2012). Mientras que  las especies  ruteras pueden
aprovechar  diferentes  recursos  disponibles  entre
temporadas, por  lo cual podría mantenerse  la densi‐
dad temporal de la comunidad (Arizmendi & Ornelas
1990,  de Queiroz & Galarda  2007).  Esta  diferencia‐
ción de nichos  entre especies  territoriales  y  ruteras
por efecto de la competencia, influye en la estructura
de las comunidades de colibríes con diferentes rasgos
funcionales  (Brown  &  Bowers  1985,  Graham  et  al.
2009)  como  ocurre  en  el  sitio de  estudio  y  en  este
período de estudio (2015–2016), así como otros fac‐
tores  bióticos  (e.g.,  capacidad  de  dispersión  de  las
especies) y abióticos  (e.g.,  temperatura y humedad)
que  podrían  estar  estructurando  de manera  simul‐




distintas  elevaciones  presentaron  diferencias  en


















comunidades.  Se  ha  documentado  que  la  composi‐
ción y abundancia de  las especies son componentes
claves en el análisis de  la diversidad  funcional, para
entender cómo  se estructuran  las comunidades  (Til‐













luaron  la  estructura  de  las  comunidades  de  coli‐
bríes  de  una  escala  local  a  regional  (elevación  0–
4000  m  s.n.m.).  Estos  autores  encontraron  que  la
Índices de diversidad 
funcional  Elevación  Media  Error estándar  β (intercepto)  Valor de t  P 
Riqueza  alta  0,13         
  media  0,13  0,07  ‐0,004  ‐0,05  0,9 
  baja  0,11  0,07  ‐0,03  ‐0,34  0,7 
Equitatividad  alta  0,39         
  media  0,35  0,07  ‐0,04  ‐0,63  0,5 
  baja  0,28  0,07  ‐0,11  ‐1,68  0,1 
Divergencia  alta  0,33         
  media  0,48  0,13  0,15  1,15  0,2 
  baja  0,67  0,13  0,33  2,61  0,04 
Especialización  alta  2,42         
  media  4,16  0,51  1,73  3,39  0,01 
  baja  4,0  0,51  1,57  3,07  0,02 





estructura  de  las  comunidades de  colibríes  se debe
a mecanismos de diferenciación de nichos en bajas
elevaciones  y  un  filtro  ambiental  en  elevaciones
altas  (>  2000  m)  para  ambas  escalas.  Los  valores
de  los  índices  de  divergencia  y  especialización  fun‐
cional  obtenidos  a  través  de  la  elevación  en  este
estudio,  corroboran  que  las  comunidades  de  coli‐
bríes  están  bajo  efectos  de  diferenciación  de  nicho
y  filtro  ambiental.  En  la  elevación  media,  pero  en
mayor medida  en  la  elevación  baja,  los  valores  de
diversidad  funcional  dada  por  los  rasgos  funcio‐
nales  que  se  analizaron  en  este  estudio mostraron
una alta variación. Esta variación en la diferenciación





hay  especies  generalistas  de  la  comunidad  con  una
amplia  distribución  (e.g.,  Campylopterus  hemileu‐
curus,  Abeillia  abeillei)  que  no  permiten  identificar
estas diferencias entre comunidades (Saldaña 2013).
Estas especies con amplia distribución en el sitio de
estudio  pueden  considerarse  especies  redundantes,
donde  la  pérdida  de  una  especie  de  colibrí  puede
ser  compensada  por  otra  especie  cumpliendo  una
función  similar  (Hooper  et  al.  2005,  Villéger  et  al.
2010).
Los  resultados obtenidos contribuyen a enfatizar
la  importancia  de  considerar  además  de  la  diversi‐
dad  taxonómica  en  el  estudio  de  las  comunidades,
la  diversidad  funcional  de  las  especies,  y  estimar
el  tamaño  poblacional  de  las  especies  a  través  de
la densidad (Hooper et al. 2005, Villéger et al. 2010).
Consideramos  necesario  hacer  estudios  a  largo
plazo  para  entender  los  procesos  ecológicos  en  el
área  (e.g.,  interacciones mutualistas y  competencia)
los  cuales  influyen  en  la  estructura  de  las  comu‐
nidades de colibríes. Además, analizar como  los  fac‐
tores  de  cambio  (fragmentación  de  las  selvas  y
bosques  y  climáticos)  están  afectando  las  comuni‐
dades  de  colibríes  y  sus  recursos  alimenticios,  que
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